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Le cotyledon des Monocotyledones

J.-L. GuiGNAHD

Resume : Monocotyledones et Dicotyledones derivent d'ancetrcs qui possedaicul an
moins deux cotyledons. Chez les Palmales, dont Tembryon prcsente des caracteres archai-

ques, le centre quiescent caulinaire se forme an sommet, dans I'axe du proembryon, mais
un seul cotyledon se developpe repoussant stir le cote la zone qniescente a FniMgine du
nieristenie canlloaire. Chez les autres Mduocotyledones le developpement du cotyledon
se coufond avec celui de Tapex du proembryou et la zone quiescente a Toiigine du nu'ris-

teuie caulinaire se tr'(»uve d'emblee differeuciee en une position plus ou niuins lalerale

selou les groupcs (etage I ou /' des embryogeuisles) : il y a acceleration ontogenitjue.

Dans tous les cas aucun avortenient de I'axe priniaire du procmbryon n'est a cnvisagcr.

Summary : Monocotyledons and Dicotyledons are issued from ancestors which have at

least two cotyledons. In the Palmales, where the embryo shows archaic characters,

shoot apical quiescent centre is positioned at the top and in the axis of embryo, but only

one cotyledon arises puslilng on the side the quiescent zone. In othi-r Monocotyledons

the development of cotyledon become idenlihed with the one of embryonary top and
the quiesceiiL zone at the origin of shoot apex is differenciated from the beginning in a

more or less lalrrally place according to the different taxa ; there is an ontogcnic accele-

ration. In all cases no abortion of tlie primary axis of embryo is to be consideriHl.

J.-L. Guignard, iMboratoire de Bolanique, Faculte de Pharmacie de Paris-Sad, Rue
J.-fi. Clement, V2290 Chdtenay-Midahnj, Frrmee,

Jac(,)ues-Fklix (1982) dans nn important article paru dans cette revue et intitule « Les

Monocotyledones n\>nt pas de cotyledon » estinie que Fembryon des Monocotylodom^s

(ejultryon co(Miogen6tiqne) correspond a un protocorme ramiHe « ce qui renforce Tidec

^i'ltnc autunouiic complete des Monocotyledones » et « conduit necessairoment a en situer

rorigine dans one soiiche anccstrale distliute ». Cette position t( en penuettant de se libcrcr

des theories cot>lcdonaires (...) sortirait renibryologie des Monocotyledones de sa crise ».

Depuis nos recherches sur remI)rvorrenie des Graminees (1962^1, un certain nombre

<^e resultals foiidnnientaitx nut ete oliteiuis coiiccriianl rembryogenie des Cyperalos (Jiguet,

1971), des Uliales (Lu.ngemalle, li)73), des Palmales (Haccius & Pmi.ii', 1079) el des

'lel.)l)ialcs (Swamv, 1980 ; Lv nil ma, 1981) qui pei iiH'tlent de mieux comprcndrc reiiil)ryon

des Graminees ot de poser une interpretation dVnsemlde de Teinbryon des M.uioeolyle-

dones. Nous rappellerons los modeles projioses par Jacques-Felix et nous-nienie pour

lVml)ryon des Graminees, puis de fa^on plus gencrale pour celui des Monocotyledones.

Nous preciserons ensuite les modalites de la mise en place du ou des ootyledone chez les

l)i- et Moim-cotyledunes avant d'envisager les dilTerents typ:«s emhryonnaires rencontres

thez ces derm'rTS.
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LES INTERPRETATIONS EN PRESENCE

1. L'embryon des Graminees

L'lnterpretation a laquelle est arrivee Jacques-Felix (1957) en se basant sur Tetude

morphologlque d'embryons et de plantules appartenant a divcrses tribus tropicales, Bam-

huseae^ Oryseae^ Paniceae,,. et celle que nous avons donnee en 1962 a la suite de Tetude de

renibryogenese chez 36 especes coincident largement :

le colcoptile est la premiere feuille ou prefcuille de la gemmule
;

la coleorhize est Tecorce de la radicule embryonnaire degradee ; la racine ou les

racines qu'elle contient sont d'origine adventive
;

le mesocotyle est le premier entre-noeud de la plante
;

Tepiblaste est une feuille virtuelle axillant la gemmule (Jacques-Fklix) ou un

simple appendice de la coleorhize (Guignard),

Les differences portent sur :

-—
- le scutcllum, proLocorme (ou axe proembryonnaire limite k ses deux extremltes)

correspondant a Tensemble na^ud-epicotyle-hypocotyle pour Jacques- Felix
;

feuille cotyledonaire differenciee en sugoir et prolongee par I'hvpocotyle pour

nous
;

l'lnterpretation de la gemmule, resultant de la ramification du protocorme done

axillaire selon Jacques-Felix ; issue directement de l'embryon done a valeur de

bourgeon terminal bien qu'ayant acquis une position laterale pour nous.

Ulterieurezuent, sans veritablement revenir sur nos conclusionsj nous avons envisage

Si titre d'hypotheses devant etre confirmees par I'organographic ou mieux encore par des

recherches physiologiques (culture d'organes par exemple) une possible nature adventive

du point vegetatif (Guignard k Mestre, 1970) s'accompagnant d'une ramification pre-

coce de Taxe vegetatif (Guignard, 1975), ce qui permeltait de mieux comprendre la super-

position du colcoptile et de la feuille cotyledonaire. Nous pensons tjue ces tentatives ne

doivent pas etre retenues.

2. L'embryon des Monocotyledones

L'lnterpretation de Tembryon des Graminees, pour etre satisfaisante, doit s'integrer

dans une conception generale de Fembryon des Monocotyledones.

Pour Jacques-Felix (1958a et h ; 1982a et h) Fembryon des Monocotyledones est

un protocorme degenere en raison de la fonctlon de sugoir qui lui est devolue au cours de

la germination de la graine. II s'initie un bourgeon axillaire assurant le developpemcnt
de la plantule : le protocorme est ramifie ce qui est atteste chez les Graminees par la ]»osi-
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es organ
tion de la prefeuille (le coleoptile) et chez les autres Monocotylcdones par d.. .,.„.,-.
homologues, les ligules et ochreas cotyledonaires. Chez les Orchidees, I'apex ne degenere
pas et reprend sa croissance apres action d'une mycorhize : le protocorme n'est pas ramifie
On aboutit ainsi chez les Monocotyledones a deux types d'embryon selon que leur proto-
corme est ramifie (le cas general) ou non (les Orchidees).

D'une fagon assez similaire, nous pensions, lors d'une tentative de generalisation
(GuiGNARD, 1975) qu'il existait deux types d'embryons, Tun rencontre chez les Monoco-
tyledones les plus archaiques (Potamogetonales par exemple) correspondant h un type
non ramifie chez lesquels le point vegetatif est deporte sur le cote, I'autre caracterisant la
majorite des Monocotyledones et chez lesquelles le point vegetatif initie au sommet de
I'cmbryon avorte, remplace par le developperaent dun bourgeon adventif sur le cote
(embryon ramifie).

La realite est certainement plus simple.

ORGANOGRAPHIECOMPARieE DE L'EMBRYON DES DI-
ET MONOCOTYLEDONES

1. Caracteres generaux des embryons

Les embryons des deux classes arrives a leur terme de developpement dans la graine
(« embryons adultes )>) acquierent des formes tres differentes comme le muntre la figure Id
(U. I) schematisant Tembryon d'une dicotyledone {Cerastium pumilum, Guigxard &
Mestre, 1967) et les figures 2f, 3e, 4e (PI. I) et Ig, 2 (PI. II) relatives a des Monocotyle-
aones

: Cocos nucifera (Haccius & Philip, 1979), Agapanthus umhellatus (Guigxahd &
Mestre, 1969a), Cyperus fuscus (Juguet, 1971), Sporoholas tenacissimus (Guignaho,
1962), Melocanna hamhusoides (Yakovlev & Kamelina, 1973). Ccla est particulierement
net au niveau du cotelydon, lequel presente par raj)port a celiil des Dicotyledonos plusieurs
particularites

: il possede un caractere foliaire moins marque se comportant plus comme
un petiole elart^i que comme un limbe ; au moment de la germination il reste a rinteriour
ae la graine et joue le role dc sugoir, d'ou des formes massives. En fail, on retrouve natu-
T-Pllemont des caraderistiqiies de la plaute adulte au niveau de rem])ryon, comms la feuill
ou\ent reduile au petiole elargi, une insertion de type sympodiale...

l^es premieres etapes de la vie embryonnaire, c'est-a-dire les modalites de construc-
Jion du proembryon sont en revanche comparables (Guignard & Mestre, 1969t) : chez

s aeux classes on retrouAx les memos types de developpement (periodes, tetrades, qua-
rauts...) memc si quelques particuIariLes peuvent etre observees (Swamv & Krishna-
URTiiY, 1977), II n'en n'est pas ainsi des proembryons de Pteridophytes et de Gymno-

spermes.

^

Les differences apparaissent lors de la dilTerenciation du ou des cotyledons : tandis
^u n ?^e developpe deux prfmordiums cotyledonaires chez les Dicotyledonss, ch'3z les Mono-

yiedones pour des raisons mal connues —sans doute le mode de croissance sympodiale
^ ^H plante adulte du, pout-etre lui-meme, a un habitat primitivement aquatique (Taku-
^JAN, 19G6) —il ne se differencie qu'un seul primordiuju cotyledonairc.

t
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PI i^ —, Comparaison des modalites de construction de Tembryon chez les Mono- et les Di- cotyledones:

1, Cerastium pumilum (Caiyophyllacees) ; 2, Cocos nucifera (Palmicrs) ; 3, Agapanthus umbellatus

(Amaryllidaccos) ; 4, Cyperus fuscus (Cyperacees). Pour ces quatre especes los aXiiteurs ont publii'^ <^^'^

microphotographies sur lesqiielles les zuiics tjiiiesceutes caulliiaires peuvenl cUe lucalisees grace k '^

forme et a la coloration dr lours noyaux. Chez C. pumilum et C\ nucifera Ir oentrc qiiioscent (z<>"^'

hachuroe) se forme dans I'axe du proembryon ; il se forme d/'ja v\\ position laterale chez A, u/tibf''

lahis (au Jiivi^au de Tetage I correspondani aux cellules issues du blasloniere apical du pioembrynH

on << octants » suporicurs) et iiettement sur le cote pour C. (usrus (etage V correspondant aux « octants

'

infi'rieurs). L»" centre <iui«'sccnt racinairr (vn polntille) s^iudivldualise trcs tardlvcmcnl chez les !*<*''

miers, parfnis seulemeni lors de la gorminntion. En noir los primordiums foliaires : F et F' ne se di''^'

rencient qua \i\ germiiuilion chez la majorito des Dicotyledones ; F^ i)uis F2 apparaisseut des ''

stade seiuinal chez les Mnaocotyl»'dnrw's.
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2. Mise en place du ou des cotyledons lors de I'embryogenese

Une comparaison valable des processus de Icur diirerentiation ne pent ctre realisec
que SI I'on ticnt compte de la mise en place du centre quiescent {cq ou zau. z..ne aju'cale
qiiiescenle) du futur meristeme caulinaire.

Une difliculte vient de ce que la plupart des descriptions enibryogeniques ne le men-
tionne pas. C'est que la notion de centre quiescent est relativenient reconte, qu'il est tech-
mquement difficile a mettre en evidence et que les embryogcnistes n'ont connnence k s'y
interesser qu'a partir des annces 60 (Clowes, 1961 ; Rondkt, 1965 ; Mesthe & Glic.n.vuu,
1967 ). Or, SI la determination de ce centre prcsente peu d'interet pour Fcmhryogenese
des Dicotyledones (il est toujours situe au sommet du proerabryon dans I'axe dero^gnne)
il n en n'est pas de memepour celle des Monocotyledones.

II ne faut pas oublier non plus une difference importante entre I'cmbryon de ces deux
classes qui masque les comparaisons si elle est jueconnue : chez les Dicotyledones le point
vegetatif restc quiescent durant toule la duree de la vie seminale ; il n'apparait jms de
« cone vegetatif « et ce n'est qu'a la germination que, sur les flancs du meristeme caulinaire
(UiiGNAKu & coll., 1968), s'initient les primordinms des feuilles du bourgeon (PI. I, le).
La formation d'une geramule comjiortant pJusieurs feuilles des le stade de la graine
s observe rarement (Phaseolus)

; c'est le cas des Nymphaeales (Guttemberg, 1958),
plantes a affinites monocotyloi'des. En revanche, cliez les Monocotyledones, le point vege-
tatif d'abord quiescent se transforme en meristeme caulinaire k I'intcrieur de la graine :

cest le « cone vegetatif « (ou gemmule) ^ lequel comprend, bien individualisees, au moins
les deux premieres feuilles du bourgeon. Chez les Graminees ce phcnoniene est pousse a
son maximum

: la gemnmle comporte plusieurs feuilles dont la premiere diflerenciee en
coleoptile (PI. II, 2),

Les Palmiers se classcnt parmi les Monocotyledones les plus primitives et Ton peut
raisonnablcment s'attendre a y rencontrer une embryogenese de type archaique.

Chez Cocos nucifera 2 (IIaccius & Philip, 1979), des le proembryon (PI. I, 2a), se dilT6-
rencient deux regions nieristematiques de part et d'autre du sommet du proembryon,
equel est occupc par un meristeme d'attente : rien ne distingue nn tcl embryon de celui

•une Dicotyledone. Mnis ici (Pl. I, 2h, 2c) une seule des deux regions meristcnotiques se
\eloppe, rcpoussant lateralement la zone quiescente (toujours recounaissable a sa cou-

Jeur claire).

Le processus s'accelere a une vitesse etonnante (Pl. I, 2h, 2c, 2d). Ce n'est que bien
I s tard, lorsqu'il a ete dcplace, tout en bas de I'embryon, par la croissance dt* I'unique

yiedon, que le flanc exterue du meristeme d'attente entre en dixision (zone sombre)
produit le ]irimordium de la premiere feuille (F^), puis sur le flanc interne du meristeme

^a seconde feuille F^ (Pl. I, 2e, 2f).

j»
J

' ^" r*(^sulte que, chez les Monocotyledones, I'einploi du Lcrine j)ouit vegetatif, loqucl correspondom au centre quiescent pxiis au cone vegetatif, est une source de confusion,

lises \
^'^^ notre travail sur Tembryon du Chamaerops hutnilis (Guig.nard, 1961Z/), un des premiers rea-

nnl .

^^^^ ^^ 8^**'^r^j nous ne lu^us etions pas intcrroge sur rorlgine laterale ou apicale du meristeme cauli-

Tale ^^^**^J
*^^^ '*^'s embryogcnistes de I'Ecole franraise, la gemmule des Monocotyledones se formait lale-

n
. Ajires avoir revu iios preparations luicruscopiques nous somiues convaincu de ridenlite du dcve-

I !>tMnent chez les genres Chamaerops et Cocos,
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PI. II. —Embryogenese des Graminees : 1, (a-g), developpemeiit de rembryon chez Ic Sporoboltis tena-

Cfssimus ; 2, embryon adultc de Melocanna bambusoides. En hachure le centre quiescent caulinaire

;

en poiutille, le centre quiescent radiculaire ; en noir les feuilles de la gemmule. Le coleoptile ou premiere

feuille (Fi) apparait tres tot sous forme d'un bee (Ic et Id). Fg, Fg, deuxieme et troisieme feuilles de

la gemmule ; bg. col., bourgeon du coleoptile ; epi, epiblaste.

Si Ton considere rembryogenese d'un groupe evolue comine celiii des Cyperales (Gui-

GNARD, 1961a ; JuGUET, 1971), la description de la mise en place du meristeme caulinaire

est quelque peu diflerente. Chez Cyperus fuscus^ pris a titre d'exeniple (PL I, 4a, 4e)j 1^

laultiplication nieilstematique a rorigiue de runi(pie cotyledon se coiifond avec la crois-

sance du sommet du proembryon (fig. 4h) et la zone quiesccnte h Torigine du c6ne vege-

tatif (fig. 4c) se diHerencie d'enihlee lateralenient (au niveau de Tetage V des eniLryogc-

nistes). Quant aux premieres manifestations de niulli])lication cellulaire a Torigine de la

formation des primordiums du cone vegetatif, c'est chez un embryon deja volumincux

comprenant plusieurs milliers de cellules qu'elles s'observent (fig. ie). Chez la majorlte des

Dicotyledones, nous Favons vu, ces phenomenes n'ont lieu qu'a la germination.

LES DIFFERENTS TYPES D'EMBRYON DES MONOCOTYLEDONES

Les cni]>ryons les plus archaYques chez les Monocotyledones comnie chez les Dicolyl^'

dunes sont caracterises par une masse importante (embryon h developpetnent lent : delayed

embryo de TTvcxius, 1975; embryon euembrye de Vallade, 1976). C'est le cas de Coco^
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nucifera chez lequel I'importance de la masse embryoniiaire perniet iiotaminenl reloii-

nante translation du centre quiescent d'une position terminale (dans Faxe dii proembryon)
k une position laterale.

L'evolution, parallele a ce qui s'observe chez les Dicotyledones, conduit k des cnibryons

de types condenses possedant un petit nombre de cellules et chez lesquels la niise en place

des centres quiescents radiculaire et caulinaire se fait precocement (embryon neoteni(jue

de GuiGNARD, 1975 ; type leptoembrye de Vallade, 1976) : chez ces cmbryons le deveh)])-

pement du cotyledon se confond avec celui de I'apcx du proembryon ; la zone quiesccnte

a Torigine du cone vegetatif se trouve d'emblee placee lateralenient. Tout se passe commo
si revolution faisait rcconomie du mouvement amenant le centre quiescent axial en position

laterale : il y a acceleration ontogenique. C'est le stade ou en sont arrives les Cyperales.

Entre ces cas extremes —embryons de Palmiers, embryons de Cyperacces — tou.s

les intermediaires se rencontrent (PL I, 3 ; PI. 11), ce qui rend vaine la querelle entre « t(*r-

minalistes » et « lateralistes ».

Les LiliifloreSj groupe central des Monocotyledones, soul caractcrisees par un centre

quiescent lateral (etage V ; Longevialle, 1973) a I'origine d'un cone vegetatif appnrais-

sant tardivement en position basse. Ici et la, quelques especes, comme Agapanthus umbel'

latus (GuiGiNARU iS: Mestre, 19G9), presentent un centre quiescent (PI. I, -i) indi\ iduallse

encore pres de I'apex embryonnaire (etage I).

Un cas particulierement interessant est celui des Helobiales, groupe qui a fourni les

premiers cas d'embryons de Monocotyledones a « point vegetatif » terminal (Camphkt.t.,

1928; Haccius & Laksumanan, 1966...). Dans cet ensemble on pent en eflet distingucr

deux groupes correspondants au phylum des Potamogetonales et des Alismatales (Lv rur

BA & GuiGNARo, 1979) : chcz les premiers le meristeme d'attente apparait tres tot pres

du sommet (Ly tui ba & Guignard, 19766 ; Ly tui ra & coll., 1978) au niveau de

retage / ; chcz les seconds son apparition est tardive, tres laterale en V (Ly tui ba, 1976^ ;

SwAMY, 1980). Le niveau de differenciation de Taxe caulinaire presente ainsi, au inoins

dans certain cas, un interet systematique.

Chez les Graminees (PI. II) on assiste, comme chez la majorite des Monocotyledones

^ une differenciation laterale (etage /'). La presence du colcoptile, prefeuille adossoo au

cotyledon, pent etonner, car chez toutcs les autres Monocotyledones la premiere feuille

du cone vegetatif est opposee au cotyledon. Des lors que tons les bourgeons des Graminees,

tant ceux des axes vegetatifs que ceux des axes floraux (Baillon, 1S82 : Jacoues-Fkmx,

i957, 1982a) possedent une prefeuille adossee, on con^oit que le bourgeon de^ I'cmbryon

ait acquis egalement cette structure ; de meme on comprend que la ramification sympo-

diale de la plante adulte, toujours par un mecanisme d'acceleration ontogenique, se tra-

duise par la presence d\m ])ourgeon differencic a I'aiselle du coleoptile chez plusieurs gcMires

(Ai^ena, Hordeum, Coix, ^felocanna...) : les Graminees sont pratiquement les seules a avoir

acquis, des le stade seminal, une structure de plantule ce qui accelere d'autant les processus

de la germination.
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CONCLUSION

Quelles que soient les remarqviahles differenciatinns qu'ait inlegrees rembryon mono-

cotyle, celles-ci —iiieme dans le cas des Gramiriees —s'inserent dans une structure valable

])Our I'cnsemble des Monocotyledones.

L'embryon, chez cette classe, possede un cotyledon, lequel se dillercncle tres tot et

repousse sur le cote le centre quiescent, qui, primitivemcnt axial (cas des Palmiers), se

differencie Ini ineme de plus en plus lateralement au cours de revolution.

Aucun avortcnient de I'axe primaire du proembryon n'est a envisager.

Monocotyledones et Dicotyledones derivent bien d'ancetres qui possedaient au moins

deux cotyledons.
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